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were analysed within Broad Habitat groupings  representing  the open uplands, open  lowlands and 37 
woodlands. We also found comparable  increases  in an  indicator of vegetation response to soil pH, 38 
Ellenberg R.  Species  characteristic of  less  acid  soils  tended  to  show more  consistent  increases  in 39 
frequency  across  sites  relative  to  species with  a  known  tolerance  for  strongly  acidic  soils.  These 40 
changes are, therefore, broadly consistent with a response to increases in soil solution pH observed 41 
for the majority of ECN sites that, in turn, are likely  to be driven by large reductions in acid deposition 42 
in recent decades. Increases  in species richness  in certain habitat groupings could also be  linked to 43 
increased soil moisture availability in drier lowland sites that are likely to have been influenced by a 44 
















policy  on  natural  environments,  but  is  also  highly  desirable  at  the  local  scale  for  the  informed 61 
management of vulnerable habitats. 62 
Air pollution may  influence vegetation assemblages  through both acidification and eutrophication. 63 
Since  the  onset  of  the  industrial  revolution,  acid  deposition,  predominantly  from  compounds  of 64 






in  soils with a pH below 4.5,  the approximate  threshold  for  increased Al3+ availability  (Andersson, 71 
1988).  Nitrogen  (N),  is  also  a  common  limiting  nutrient  for  plant  productivity  in  unimproved 72 
environments and as ecosystem demand is often considerable it is likely that these habitats have been 73 
accumulating N over the industrial period (Bobbink et al., 2010; Shibata et al., 2015). Elevated levels 74 













































reductions  in acid pollutant deposition and concomitant  increase  in soil solution pH have occurred 120 
over much of  the UK  since ECN monitoring began.    In contrast,  there has been  little evidence  for 121 
change  in  air  temperatures,  although  summers  have  become  progressively  wetter.  While 122 
management  has  remained  relatively  constant  at  most  ECN  sites,  some  have  also  undergone 123 
potentially important changes. Improved grassland habitats at both the Wytham and Drayton sites, 124 




In  this  study we  restricted  our  analysis  to  vascular  plants  only  to minimise  potential  taxonomic 129 
discrepancies. By blending  results  from  two compatible ECN survey methodologies,  i.e.  the 9 year 130 
“Coarse Grain” and 3 year “Fine Grain” surveys (see Methods), drawn from the first twenty years of 131 
monitoring, we created a much larger dataset covering a considerably longer timescale than had been 132 




focussed  particularly  on  identifying  consistent  patterns  of  change  in metrics  across  all  sites  and 137 
subgroups of Broad Habitats, and also considered how the direction of change  in the frequency of 138 




Vegetation recording  is an  integral part of  the ECN suite of monitoring protocols  (Sykes and Lane, 143 
1996).   Prior  to  the  initiation of monitoring, baseline surveys were carried out  to characterise  the 144 
location  and  extent  of  the  primary  vegetation  types  at  each  site.  Two  separate  but  compatible 145 
monitoring protocols have been applied at all twelve terrestrial sites. The Coarse Grain (VC) and Fine 146 





in proportion  to  the  total area of  the site.   The VC protocol  requires  that vascular plants only are 152 
recorded and the frequency of recording is on a nine year cycle.  Monitoring of the VF plots, intended 153 
to represent the range of vegetation types that occur at the site, was initiated three years after the 154 






















Individual plots were allocated  to one of  ten “Broad Habitats” by  first assigning each plot  in each 177 
































lowland  (number  of  sites  =  5;  total  number  of  site‐Broad  Habitat  combinations  =  9).  The 197 
upland/lowland  classification  was  made  on  the  basis  of  a  combination  of  altitude,  climate  and 198 
dominant soil type. As a consequence the lowland grouping comprised all ECN sites in the south of 199 







Habitat  at  each  site.  The metrics were  selected  on  the  basis  of  their  potential  sensitivity  to  the 207 
dominant changes observed in climate and air pollution over the two decades and therefore included 208 
Ellenberg light (L), moisture (F), soil pH (R) and soil fertility (N), (Hill et. al. 1999), in addition to Grime 209 
plant strategies; competitors (C), stress‐tolerators (S) and ruderals (R).    It  is  important to note that 210 




























The  resulting  trend  statistics  for  these metrics,  and  particularly  trend  slope, were  then  used  to 239 
examine  evidence  for  consistent patterns of  change  at  a network‐wide  scale  and  similarities  and 240 
differences  in  trends  between  open  upland,  open  lowland,  and woodland  categories.  There was 241 






















the  whole  network  level,  significant  directional  trends  were  found  for  most  metrics,  with  the 264 
exception  of  Ellenberg N  and  Ellenberg  F  (Figure  1  and  Table  2). We  observed  highly  significant 265 
increases in species richness, Ellenberg R (indicating a change toward less acidic conditions), Grime C 266 

















C and S within the  lowland category were balanced by a reduction  in Grime R,  indicating a general 284 





at  each  site  assessed  at  the  level  of  lowland/upland/woodland  vegetation  categories.  Bars 290 
represents 95% confidence limits. The trend is deemed statistically significant where these do not 291 
span  zero.    Statistically  significant  differences  between  vegetation  category  slopes  for  species 292 
richness, Grime scores and Ellenberg values are indicated by lower case letters.   293 
3.3 Trends in individual species classified by trait class frequency 294 
Lowland species showing the most consistent  increases  in the frequency of  individual species over 295 
time  tended  to have  relatively  low  Ellenberg R  scores,  although median  slope  coefficients  for  all 296 
Ellenberg R classes were positive (Figure 3, plot a). Species with an Ellenberg R score of 3‐4 (i.e. those 297 
characteristic  of  the most  acid  lowland  soils)  showed  the  strongest  increases.  In  contrast  to  the 298 



















wetter  environments.  Most  species  analysed  within  the  woodland  category  occupied  mid‐range 318 
Ellenberg F values (4 to 7) and there was no indication of differential changes in frequency of individual 319 
species between the two classes assessed. 320 
The species  trends relative  to Ellenberg L and Grime scores were  treated  in  the same way but we 321 
found  little evidence  for consistent differences  in slope coefficients between classes or vegetation 322 
categories  for most of  these metrics. However, we observed consistent  reductions  in species with 323 












available  for at  least  five  separate  site‐Broad Habitat  locations  i.e.  the more  commonly occurring 336 
species.  The species occurring to the right of the dotted line are increasingly likely to be tolerant of 337 
acidified  soil  and  associated  elevated  Al3+  availability.    These  tend  to  show  little  indication  of 338 
consistently positive trends, in contrast to several of the more acid sensitive species to the left of the 339 













relation  to  regional‐scale  drivers  of  change.  In  this  study we  restricted  our  analysis  to  relatively 353 
conservative assessments of change over time in species richness, trait scores and individual species 354 





terrestrial  environment  in  the UK  (Dick  et  al.,  2011). Given  the  general  paucity  of  replication  of 360 
habitats, evidence for long‐term change in vegetation and links to drivers of change reported here will 361 








upland,  lowland and woodland habitat categories. This measure of biodiversity  increased  in one or 370 




























Of  all  the  metrics  assessed  other  than  species  richness,  Ellenberg  R  was  the  only  one  showing  399 
significant trends at both the network level and within each vegetation category that were consistent 400 
in direction. These positive  trends were  indicative of gradual  shifts  in vegetation  towards  species 401 
assemblages that are characteristic of less acid conditions. Slope coefficients representing change in 402 











reductions  in  base  cations  e.g.  calcium  (Ca2+)  and magnesium  (Mg2+),  (Horswill  et  al.,  2008)  and 414 
increases  in  inorganic  aluminium  (Al3+)  to  potentially  toxic  concentrations  (Andersson,  1988). 415 
Furthermore, low pH is thought to inhibit nitrification rates resulting in an accumulation of ammonium 416 
in soil solution (RoTAP, 2012).  Both reductions in Ca2+: Al3+ and nitrate (NO3‐): ammonium (NH4+) ratios 417 
have  been  linked  to  the  loss  of  endangered  species  in  Dutch  heathland  (Houdijk  et  al.,  1993).  418 













is  important,  however,  to  point  out  that  positive  trends  in  the  frequency  of  comparatively  acid 432 
sensitive species were not confined to acid sensitive upland habitats, but included upland calcareous 433 
grassland and even lowland improved grassland habitats. This suggests that other drivers, associated 434 





consider  the  relative  timescales of  these  studies and  the  relationship with  the  timing of  chemical 440 
improvement. Levels of acid deposition peaked  in  the mid‐1970s and have been  falling ever since 441 




exchange  sites  through geochemical weathering. Despite  this, however,  soil  solution pH has been 446 
rising steadily at the majority of upland ECN sites since the onset of monitoring (Monteith et al.,  in 447 





suggested  that  some  of  the  reduction  in  species  richness  over  the  50  year  timescale  could  be 453 
attributed to soil acidification, (which  is  likely to have peaked soon after the deposition peak), and 454 
vegetation change has been less rapid during the last 20 years, Flagmeier et al. (2014). 455 
Our  evidence  for  a  link  between  increasing  species  richness  and  recovery  from  acidification  is 456 
particularly  pertinent  given  current  international  concerns  over  the  negative  impact  of  nitrogen 457 
deposition on plant diversity  (Stevens et al., 2004; Stevens et al., 2006; Dupre et al., 2010).   Both 458 
Stevens et al. (2010) and Maskell et al. (2010) point out that spatial relationships between species 459 
richness  and  N  deposition  are  likely  to  be  at  least  partly  driven  by  acidifying,  as  opposed  to 460 
eutrophying, effects.  As a consequence of fossil fuel combustion acting as a common source of S and 461 
oxidised N, spatial variation in N and S deposition in the UK is very strongly correlated. However, the 462 
potential contribution of S deposition  to  the N deposition vs species  richness  relationship has not 463 
received  much  attention  in  these  regional  studies.  While  reductions  in  N  deposition  have  been 464 
generally slight in recent years, and it is possible that nitrogen continues to accumulate in soils, sulphur 465 
deposition in the UK and other parts of western Europe has fallen substantially in response to emission 466 
controls  and  has  thus  made  the  dominant  contribution  to  the  reduction  in  the  total  acidity  of 467 
deposition and the onset of recovery in soil pH (RoTAP, 2012; Monteith et al., this issue). Our study 468 
suggests,  therefore,  that  part  of  the  pressure  on  species  richness  widely  attributed  to  nitrogen 469 
deposition may be lifting as a consequence of the large reduction in sulphur deposition ameliorating 470 
soil  acidity.    There  is,  therefore,  a pressing need  to distinguish more  clearly between  the  spatial 471 





















The  two  main  sources  of  nitrogen  inputs  to  most  terrestrial  ecosystems  are  direct  fertilizer 493 
applications  and  atmospheric  deposition.   While  direct  applications  can  be managed  locally,  the 494 
control of UK nitrogen deposition,  that currently exceeds critical  load  levels  for most semi‐natural 495 
habitats (RoTAP, 2012), is particularly challenging.  Nitrogen deposition has not declined in proportion 496 
to  estimated  N  emissions,  and  it  has  been  suggested  that  removal  of  much  sulphur  from  the 497 
atmosphere has increased N oxidation potential resulting in a reduction in atmospheric N export from 498 








in management  policies with  respect  to  improved  grassland  at Wytham  and Drayton  resulted  in 507 
substantial reductions in fertiliser applications and livestock grazing intensities (Pallett et al., in review, 508 
this  issue; Critchley et al.,  in  review,  this  issue; Dick et al.,  in  review,  this  issue).   The  increase  in 509 




of  accumulated N where  soil  acidity  is no  longer  limiting  (Stevens  et  al.,  2011).  The  response  to 514 
alleviated sulphur deposition within woodlands is itself likely to be dependent upon the starting pH of 515 
the soil. For example Smart et al. (2014) found that  in  lowland broadleaved woodlands sampled  in 516 





change  in  Ellenberg  N  and  species  richness  at  the  individual  site‐Broad  Habitat  level.  However, 522 
assessment of rates of change in frequency of individual taxa relative to their respective Ellenberg N 523 
values  suggested  a  tendency  for  species  characteristic  of  lower  nutrient  environments  to  have 524 
increased more than those favouring more eutrophic conditions. This was apparent for the lowland 525 









Eriophorum  vaginatum,  E.  angustifolium,  Trichophorum  cespitosum,  Empetrum  nigrum  and  Erica 535 
tetralix.  With the exception of N. ossifragum at Moor House, the low N species listed as increasing in 536 
upland habitats are unlikely to benefit from reduced grazing and exhibit similar trends in those site‐537 








and N metrics, Ellenberg F values for  individual taxa show  little  indication of correlation with other 546 






































responses  to  wetter  conditions  in  drier  lowland  sites,  changes  in  management  practices,  and 585 
potentially slight reduction  in nitrogen availability  in the uplands may also have contributed to the 586 






site has unique  characteristics and  it  is not possible  to extrapolate our observations  to  the wider 593 
countryside.  Clearly, the relative stability of management of these sites sets them apart from much 594 
of the rest of the UK which is under intensive agricultural or other types of management. However, 595 
our  findings  indicate  that  there  are  strong  underlying  responses  to  regional  scale  environmental 596 






























































































































































































ALI  BLW  86  430 0.1016 0.0122
CAI  DSH  20  74 0.0863 0.1323
CAI  Mont  6  30 0.0059 0.9408
DRA  IG  48  246 0.2201 0.0002
DRA  NG  6  70 0.0250 0.6995
GLE  BLW  4  23 0.0189 0.7785
GLE  Bogs  7  43 0.0379 0.0306
GLE  DSH  23  122 0.1973 0.0001
GLE  IG  10  62 ‐0.0032 0.9419
GLE  FMS  4  34 0.0505 0.6089
HIL  BLW  16  167 ‐0.1900 0.0000
HIL  FMS  3  33 0.1193 0.1562
HIL  NG  3  25 ‐0.0402 0.7860
MOO  Bracken  4  34 ‐0.0689 0.3118
MOO  AG  32  184 0.0905 0.0033
MOO  Bogs  29  188 0.0514 0.0007
MOO  FMS  9  68 0.1583 0.1298
MOO  CG  6  61 ‐0.0247 0.8124
NOR  NG  21  93 ‐0.0543 0.2336
NOR  FMS  6  63 ‐0.0683 0.5278
POR  CG  37  225 0.2052 0.0247
ROT  BLW  8  48 ‐0.1902 0.0263
SNO  AG  7  60 0.0839 0.1441
SNO  DSH  6  43 ‐0.0039 0.9331
SOU  AG  36  206 0.0540 0.0534
SOU  IG  12  65 0.0723 0.2694
WYT  BLW  46  236 0.0423 0.0092
WYT  NG  4  48 0.3864 0.0000


































ALI  BLW  ‐0.0027  0.4306  ‐0.0156  0.0001  0.0208  0.0004  0.0194  0.0011 
CAI  DSH  0.0090  0.1191  0.0110  0.0662  0.0001  0.9757  0.0075  0.1628 
CAI  Mont  ‐0.0132  0.1234  0.0211  0.0776  0.0022  0.6387  0.0172  0.1336 
DRA  IG  0.0041  0.2299  ‐0.0051  0.0378  ‐0.0270  0.0009  0.0156  0.0001 
DRA  NG  0.0129  0.0065  ‐0.0089  0.0766  0.0025  0.6666  0.0077  0.0038 
GLE  BLW  ‐0.0026  0.6021  ‐0.0050  0.3291  ‐0.0133  0.1722  ‐0.0158  0.1130 
GLE  Bogs  ‐0.0046  0.0708  ‐0.0092  0.2151  0.0057  0.0271  0.0047  0.1500 
GLE  DSH  ‐0.0013  0.7331  0.0159  0.0054  0.0050  0.2382  0.0145  0.0169 
GLE  IG  0.0076  0.0576  0.0015  0.6755  0.0006  0.9378  0.0030  0.6569 
GLE  FMS  0.0121  0.0457  0.0095  0.0295  0.0067  0.2224  0.0155  0.0238 
HIL  BLW  0.0074  0.2562  ‐0.0061  0.4839  ‐0.0081  0.4082  0.0061  0.4800 
HIL  FMS  0.0005  0.9531  ‐0.0237  0.0075  ‐0.0171  0.0714  ‐0.0161  0.0437 
HIL  NG  0.0326  0.0064  ‐0.0071  0.3292  ‐0.0159  0.1408  ‐0.0073  0.2702 
MOO  Bracken  ‐0.0095  0.0269  ‐0.0055  0.1404  0.0002  0.9782  0.0011  0.8829 
MOO  AG  0.0017  0.6543  0.0012  0.5404  0.0065  0.0608  0.0075  0.0120 
MOO  Bogs  ‐0.0038  0.1608  ‐0.0048  0.1459  ‐0.0002  0.8756  ‐0.0014  0.4363 
MOO  FMS  0.0117  0.0258  ‐0.0006  0.5616  0.0026  0.4674  0.0005  0.9120 
MOO  CG  0.0025  0.4395  ‐0.0050  0.0084  0.0073  0.0566  0.0049  0.2312 
NOR  NG  0.0158  0.0001  0.0075  0.1108  0.0067  0.0816  0.0103  0.0030 
NOR  FMS  0.0115  0.0516  0.0053  0.4440  ‐0.0174  0.0055  ‐0.0001  0.9732 
POR  CG  0.0009  0.4841  ‐0.0025  0.0243  0.0043  0.0515  ‐0.0005  0.6925 
ROT  BLW  ‐0.0093  0.0858  ‐0.0401  0.0218  0.0071  0.3388  0.0019  0.9189 
SNO  AG  0.0035  0.3545  ‐0.0003  0.8861  0.0026  0.2729  ‐0.0016  0.7679 
SNO  DSH  0.0068  0.1792  0.0001  0.9651  ‐0.0003  0.9359  0.0006  0.9441 
SOU  AG  ‐0.0002  0.9085  0.0015  0.0661  ‐0.0059  0.0162  0.0007  0.7303 
SOU  IG  ‐0.0046  0.1004  0.0032  0.0683  0.0000  0.9973  0.0033  0.6647 
WYT  BLW  ‐0.0039  0.1322  ‐0.0103  0.0020  ‐0.0034  0.5112  0.0023  0.5580 
WYT  NG  0.0068  0.1261  ‐0.0076  0.0612  ‐0.0269  0.0688  ‐0.0181  0.0001 





























ALI  BLW  ‐0.0018  0.4306  0.0051  0.2817  ‐0.0076  0.0342 
CAI  DSH  ‐0.0121  0.1350  0.0085  0.1215  0.0036  0.3788 
CAI  Mont  ‐0.0123  0.2908  ‐0.0112  0.0849  0.0053  0.2611 
DRA  IG  0.0550  0.0001  0.0236  0.0022  ‐0.0557  0.0001 
DRA  NG  0.0217  0.0067  0.0120  0.0064  ‐0.0239  0.0081 
GLE  BLW  0.0165  0.0409  0.0058  0.4814  ‐0.0237  0.0191 
GLE  Bogs  ‐0.0018  0.4206  0.0010  0.6510  0.0028  0.1021 
GLE  DSH  ‐0.0095  0.0122  0.0048  0.1497  0.0161  0.0002 
GLE  IG  0.0198  0.0007  ‐0.0003  0.9096  ‐0.0105  0.0516 
GLE  FMS  0.0075  0.0031  ‐0.0123  0.0037  0.0129  0.0072 
HIL  BLW  ‐0.0338  0.0002  0.0150  0.0053  0.0131  0.1110 
HIL  FMS  ‐0.0002  0.9768  0.0223  0.0103  0.0049  0.4085 
HIL  NG  ‐0.0099  0.3533  ‐0.0117  0.0342  0.0100  0.3533 
MOO  Bracken  0.0049  0.3079  0.0024  0.6438  ‐0.0001  0.9831 
MOO  AG  0.0030  0.1932  ‐0.0050  0.0721  0.0027  0.1881 
MOO  Bogs  ‐0.0017  0.1979  0.0027  0.0870  0.0019  0.0074 
MOO  FMS  0.0041  0.0712  ‐0.0056  0.1589  0.0023  0.5041 
MOO  CG  0.0032  0.1921  ‐0.0013  0.7193  0.0045  0.2238 
NOR  NG  0.0136  0.0118  ‐0.0087  0.0057  ‐0.0118  0.0132 
NOR  FMS  0.0075  0.4719  0.0104  0.0421  ‐0.0103  0.0411 
POR  CG  ‐0.0002  0.9162  0.0007  0.6812  ‐0.0007  0.5828 
ROT  BLW  ‐0.0106  0.6192  0.0011  0.9307  ‐0.0081  0.5190 
SNO  AG  0.0058  0.0358  ‐0.0013  0.5739  ‐0.0006  0.7631 
SNO  DSH  0.0078  0.0251  ‐0.0143  0.0105  0.0012  0.6352 
SOU  AG  ‐0.0021  0.1436  0.0071  0.0014  ‐0.0041  0.0094 
SOU  IG  0.0036  0.1896  0.0003  0.8704  ‐0.0010  0.7069 
WYT  BLW  ‐0.0038  0.1187  0.0069  0.0350  ‐0.0029  0.2919 
WYT  NG  0.0116  0.0624  0.0051  0.6757  ‐0.0134  0.1392 
WYT  IG  0.0070  0.3945  0.0135  0.0513  ‐0.0143  0.0127 
 792 
Key to sites: ALI = Alice Holt; CAI = Cairngorm; DRA = Drayton; GLE = Glensaugh; HIL = Hillsborough; 793 
MOO = Moor House; NOR = North Wyke; POR = Porton Down; ROT = Rothamsted; SNO = Snowdon; 794 
SOU = Sourhope; WYT = Wytham. 795 
Key  to Broad Habitats: AG = Acid Grassland; BLW = Broadleaved, mixed and yew woodland; CG = 796 
Calcareous Grassland; DSH = Dwarf shrub Heath; FMS = Fen, Marsh Swamp; IG = Improved Grassland; 797 
Mont = Montane; NG = Neutral Grassland. 798 
